Learning and cognitive task in

        laboratory with macaques by Pouget, Pierre
Bull. Acad. Vét. France — 2015 - Tome 168 - N°3  http://www.academie-veterinaire-defrance.org/
APPRENTISSAGE ET TÂCHE COGNITIVE 
EN LABORATOIRE CHEZ LE MACAQUE
LEARNING AND COGNITIVE TASK IN LABORATORY WITH MACAQUES
Par Pierre POUGET1
(Communication présentée le 23 avril 2015 
Manuscrit accepté le 07 mai 2015)
 COMMUNICATION
Au cours des XIXe et XXe siècles, de très nombreux travaux scientifiques sur le animaux se sont attachés 
à mieux comprendre les capacités de raisonnement, de production du langage, ou encore de l’acqui-
sition de comportements sociaux tel que le maternage ou l’attachement (cf. Harlow & Zimmermann, 
1959 ; Seidenberg & Pettito, 1979). Au-delà des désaccords théoriques et historiques qui ont pu être 
associés aux interprétations de ces études pionnières, ces nombreux travaux ont mis en exergue les 
espoirs et les limites posés par l’évaluation de l’intelligence des animaux en général et des singes en 
particulier. Grâce aux développements de nouvelles techniques et méthodologies expérimentales, les 
neuroscientifiques ont désormais accès aux substrats physiologiques des facultés cognitives les plus 
intimes et les plus complexes des primates. Comme le montrent de récentes études éthologiques et 
neuroscientifiques sur l’intelligence, le langage ou la résolution de tâches complexes, les recherches 
sur les primates non-humains contribuent plus que jamais à reconstituer la phylogenèse qui a conduit 
à l’émergence et l’expression de ces fonctions chez l’Homme.
Mots-clés : primates, fonctions cognitives et neurophysiologie.
Résumé
(1)  CNRS UMR 7225, Institut du Cerveau et de la Moelle épinière, 75013 Paris, France. 
During the nineteenth and twentieth centuries, numerous scientific studies on animals have sought 
to better understand the reasoning capabilities, production of language, or the acquisition of 
social behaviors such as affection, attachment and mothering (e.g. Harlow and Zimmermann, 1959; 
Seidenberg and Pettito, 1979). Beyond the theoretical and historical disagreements that have been 
associated with the interpretation of these pioneering studies, these results has been able to show 
the abilities and the limitations to investigate in laboratories the intelligence of animals in general, 
and monkeys in particular. With the development of new experimental techniques and methodol-
ogies, the neuroscientists now have access to the physiological substrates of the most complex part 
of cognition of primates. As shown by recent ethological and neuroscientific studies of intelligence, 
language or complex motor tasks, research on nonhuman primates is now capable to reconstruct 
the phylogeny that has led to the emergence and expression of these cognitive functions in humans
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Trouver de la nourriture, échapper aux prédateurs, évoluer 
parmi ses semblables, rencontrer un partenaire, élever ses 
petits sont autant de problèmes qu’un animal doit résoudre 
pour survivre et permettre la survie de sa progéniture. 
Parmi l’ensemble des animaux que l’Homme étudie avec 
beaucoup d’intérêts, les primates non-humains et leurs 
fascinantes capacités d’adaptation suscitent une curiosité 
tout à fait particulière. Une grande part de cette curiosité 
est très certainement anthropocentrique. La similarité des 
traits physiques qu’ils partagent avec l’Homme étant, il est 
vrai, à bien des égards étonnante. Mais à cette proximité 
phénotypique est venue s’ajouter la découverte du partage 
d’un substrat génotypique d’une extrême similarité. Cette 
proximité du code génétique entre l’Homme et ses cousins 
les grands singes a laissé la place à de nombreuses hypo-
thèses aujourd’hui testées en neurosciences et portant sur 
l’existence d’une racine commune des grandes fonctions 
cognitives chez les primates.
 UN PREMIER MODÈLE ANATOMIQUE  
ET PHYSIOLOGIQUE
Les études réalisées chez les primates non-humains en neuros-
ciences ont tout d’abord été utiles pour construire un modèle 
valide du substrat anatomique responsable des fonctions cogni-
tives et exécutives les plus élaborées. Au cours de l’histoire, 
les études anatomiques ont  souvent été effectuées chez des 
animaux (chiens, chats, porcs, rongeurs, grenouilles, etc.) mais 
elles ont surtout été réalisées chez l’Homme lui même, notam-
ment dans l’Égypte antique, au Moyen Âge, à la Renaissance et 
jusqu’au XVIIe siècle en Europe occidentale, comme l’illustre le 
tableau de Rembrandt, la leçon d’anatomie du Docteur Tulp, 
achevé en 1656. 
Plus tard, au XVIIIe siècle, en disséquant une grenouille, 
un des assistants de Luigi Galvani toucha un muscle de la 
cuisse de la grenouille avec un bistouri métallique chargé 
d’électricité statique et provoqua le déclenchement d’une 
contraction musculaire. L’histoire retiendra que Galvani a 
démontré par cette expérience la nature électrique de l’ac-
tivité nerveuse en appliquant une stimulation électrique au 
nerf sciatique d’une grenouille. Ce n’est que près d’un siècle 
après cette découverte, à la fin du XIXe, que d’autres travaux 
révolutionnent les études passives et souvent post-mor-
tem du système nerveux périphérique et central. En 1870, 
Eduard Hitzig et Fritsch Gustav démontrent que la stimu-
lation électrique de certaines parties du cerveau est suscep-
tible de provoquer la contraction musculaire contra-latérale 
à la zone de stimulation. Ces premiers travaux sont réalisés 
chez le chien et quelques années plus tard en 1875, David 
Ferrier présente un document à la Royal Society de Londres, 
illustrant ses premiers résultats obtenus par la stimulation 
électrique du cerveau de singes macaques. 
Grâce à cette technique de stimulation ponctuelle (aujourd’hui 
nommée micro-stimulation) électrique, Ferrier parvient, avec 
beaucoup d’élégance et de précision, à dresser à la surface 
du cortex moteur du macaque une carte approximative du 
corps, l’homonculus, avec les pieds dans une région dorsale du 
cortex et le visage dans une région plus ventrale. Il est  égale-
ment le premier à faire varier les paramètres de stimulation. 
Ainsi, lorsque la stimulation électrique est maintenue pen-
dant quelques secondes, au lieu d’être limitée à des décharges 
de quelques millisecondes, il observe que des mouvements 
coordonnés complexes sont induits chez l’animal, alors que 
les  stimulations de très courte durée provoquent de  brèves 
contractions musculaires. 
Après cette découverte, de nombreux neuroscientifiques ont 
recours à cette technique de la stimulation électrique pour 
étudier la carte du cortex moteur chez de nombreux animaux, 
y compris chez d’autres espèces de singes (gorilles, orang-outan, 
babouins) et bien évidemment, chez l’Homme. Aujourd’hui  la 
méthode de micro-stimulation électrique est désormais très lar-
gement utilisée comme outil de neuro-modulation de l’activité 
locale d’une région du cerveau. L’exemple le plus spectaculaire 
est certainement la micro-stimulation d’une région sous-cor-
ticale, les noyaux subthalamiques, chez des patients parkin-
soniens réduisant très sensiblement leurs troubles moteurs. 
Pour ce qui concerne la localisation anatomique de structures 
nécessaires aux tâches cognitives les plus complexes, la tech-
nique de micro-stimulation électrique n’est plus que rarement 
utilisée chez le primate. Les méthodes d’imagerie non-invasives 
ont très rapidement supplanté et remplacé une technique certes 
robuste mais invasive. 
L’utilisation de ces techniques de recherche et l’exploration 
des bases neurales des fonctions cognitives chez les primates se 
sont énormément développées ces cinquante dernières années. 
Parmi l’ensemble des fonctions cognitives, la catégorisation 
visuelle est très certainement l’un des champs de recherche, 
qui a donné lieu aux travaux les plus aboutis chez le primate 
de laboratoire. Plusieurs raisons peuvent expliquer cet intérêt 
porté à l’étude des bases neurales de la vision. La première 
raison, peut être la plus primato-centrique, réside dans les 
spécificités de la fonction même de la vision des primates. À 
travers le modèle du primate en laboratoire, nous pouvons 
étudier et tenter de comprendre comment se construit notre 
propre perception visuelle (Wager et al. 2012). La seconde 
raison, qui n’est d’ailleurs pas totalement disjointe de la pre-
mière, repose sur les similarités structurelles des systèmes péri-
phériques et centraux de la vision, que l’on retrouve dans le 
système nerveux des différentes espèces de primates (pour une 
revue dans Balaram et al. 2014). Ces analogies anatomiques 
sont complétées par des travaux examinant les rôles fonction-
nels de multiples structures cérébrales chez le macaque (e.g. 
Hubel & Wiesel, 1977 ; Imbert, 1999). À titre d’illustration, 
en 2007, Kiani et ses collègues ont entraînent des macaques 
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à des tâches de fixation passive et de serial delayed matching to 
sample task2, tout en procédant à des enregistrements unitaires 
de neurones. Ces enregistrements chez des macaques vigiles 
ont démontrent que des catégories visuelles de stimulus sont 
encodées dans la zone du cortex inféro-temporal (IT). Dans 
la continuité de ces recherches, En 2008, des travaux ont 
démontré en utilisant des mesures en IRM fonctionnelle chez 
l’Homme et des enregistrements de neurones chez le singe, il 
est montré que ces catégories visuelles sont non seulement 
présentes mais sont également codées de manière similaire 
chez ces deux espèces (Kriegeskorte et al. 2008 ; Freiwald et al. 
2009). Plus précisément, dans ce dernier article, les chercheurs 
comparent, chez l’Homme et le macaque, les profils d’activa-
tion générés par la présentation de différents stimulus visuels 
et ils les ont regroupent par similarité de traits et de propriétés : 
Les résultats de ces expériences ont permis de constater que 
les stimuli visuels regroupés par similarités sont constitués des 
mêmes items chez l’Homme et le singe (comme par exemple 
les visages, les animaux à quatre pattes etc...). 
Pour explorer et comprendre le substrat des fonctions cogni-
tives des primates, l’analyse par enregistrements unitaires 
présente, malgré de nombreux atouts, quelques limitations. 
Tout d’abord, il est important de souligner que les chercheurs 
ne disposent encore que de très peu de résultats obtenus par 
cette méthode chez l’Homme, et ceux qu’ils possèdent sont 
acquis chez des patients, dans des zones cérébrales souvent 
lésées ou dysfonctionnelles, ce qui rend délicat et parfois 
impossible l’extrapolation de ces données au sujet humain sain. 
De plus, de part par les limites techniques des enregistrements 
cellulaires, ces résultats rendent compte de l’activité d’un 
nombre limité de neurones et ne reflètent donc pas néces-
sairement l’activité globale de la zone étudiée. C’est dans ce 
contexte de combinaisons méthodologiques que Whittingstall 
& Logothetis en 2009, mènent des expériences chez le maca-
que éveillé, durant lesquelles ils enregistraient en parallèle 
des signaux électroencéphalographiques (EEG) et l’activité 
des neurones de l’aire visuelle primaire (V1). L’EEG est une 
méthode non invasive qui a beaucoup contribué et contribue 
toujours beaucoup à l’étude et la compréhension des fonctions 
exécutives générées par le cerveau. Cependant, et même si les 
premiers enregistrements ont été effectués chez le chien dés 
1912 (Pouget, 2008) et que les techniques d’analyse des poten-
tiels évoqués, sont communément employées chez l’Homme 
depuis les années 1930 (Berger, 1929), son utilisation chez le 
singe vigile en laboratoire est récente et encore rare. Gould et 
ses collègues en 1974 font partie des premiers à avoir utilisés 
cette technique chez le singe vigile afin de déterminer l’im-
plication de certaines aires cérébrales dans la discrimination 
visuelle. À la suite de ces travaux et pendant près de trente 
ans, peu d’études poursuivent ces recherches. Il faut en effet 
attendre 2007 pour que Woodman et ses collègues comparent 
les potentiels évoqués obtenus chez le singe et chez l’Homme 
durant une même tâche cognitive (Reinhart et al. 2012). Les 
conclusions de cette dernière étude sont Leurs résultats, tout 
à fait remarquables, car elles démontrent de fortes similitudes 
dans la forme des potentiels évoqués entre l’Homme et le 
macaque dans une tâche visuelle complexe. Ces travaux sont 
menés afin de conjuguer des méthodologies invasives d’usages 
relativement limités chez l’Homme mais propices aux études 
chez l’animal. Ces études soulignent également que malgré de 
très importantes similitudes, il n’y a pas de relation linéaire 
simple entre la fréquence de décharge d’une population finie 
de neurones et l’activité globale d’une aire cérébrale enregistrée 
par des techniques non-invasives. 
Un autre domaine de la recherche chez le primate en labo-
ratoire est tout à fait novateur et génère pour de nombreuses 
études translationnelles mais également des études d’ingénierie 
au cours de ces dernières décennies. Il s’agit du domaine des 
neuroprothèses : dans ce domaine de recherche, des séries 
importantes de travaux ont consisté à implanter des électrodes 
sont implantées directement dans le cerveau d’un primate 
au voisinage de neurones et les signaux recueillis dans cette 
zone du cerveau sont utilisés pour commander un système 
robotisé (un bras, une main ou tout autre exosquelette). Dans 
ces études, un grand nombre de microélectrode, en générale 
une centaine, sont implantées dans les aires du cortex moteur 
primaire (M1), et/ou du cortex pariétal postérieur d’un maca-
que (Wessberg et al. 2000 ; Laubach et al. 2000 ; Ethier et al. 
2012). Le singe est ensuite entraîné à des tâches motrices telles 
que manipuler un bras mobile analogue à un joystick, prendre 
de la nourriture placée dans un plateau à différents endroits 
ou encore déplacer à l’aide d’un joystick un point lumineux 
sur un écran vers une cible. Des mouvements dans un espace 
tridimensionnel peuvent également être modélisés. Une fois 
cette période d’entraînement terminée, les signaux enregistrés 
dans les différentes zones du cerveau de l’animal sont utilisés 
pour guider et produire le mouvement prédit par l’activité des 
neurones. Une comparaison des résultats obtenus avec les 
interfaces cerveau-machine non invasives (utilisant l’EEG par 
exemple) avec celles fondées sur l’implantation d’électrodes 
permettent de démontrer l’efficacité de cette dernière solution 
(Ethier et al. 2012). Les signaux recueillis sont en général plus 
intenses et donc bien mieux interprétables en comparaison du 
bruit de fond présent au cours des enregistrements. 
La limite la plus importante des neuroprothèses demeure tou-
tefois à ce jour leurs longévités, notamment à cause des méca-
nismes d’inflammation liés à l’implantation de matériel dans 
le cerveau. Dans les prochaines années, les développements de 
systèmes de multiélectrodes très miniaturisés et biocompatibles 
(2)  Tâche sérielle de non-appariement différé. Sur un plateau, un objet est présenté sous lequel est glissé une récompense. A chaque présentation l’animal doit se rappeler 
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permettront de résoudre ces problèmes, tout en les associant à 
une électronique implantable, capable d’amplifier les signaux 
physiologiques et de les transmettre par radio (pour revue dans 
Turner et al. 2008). 
 VERS DE POSSIBLES MODÈLES 
PSYCHOLOGIQUES ET PSYCHIATRIQUES?
Il est tout à fait remarquable de noter que, bien avant d’en-
visager l’étude chez des de modèle de maladies humaines, les 
premières études de l’intelligence chez le singe ont eu pour 
principal objectif de mettre la compréhension de la raison 
rudimentaire animale au service de la compréhension de l’in-
telligence enfantine. En s’intéressant aux liens entre langage et 
pensée abstraite, les zoologistes et les éthologistes du début du 
XXe siècle s’interrogent sur les barrières biologiques et cogni-
tives qui peuvent exister entre l’Homme, l’enfant et l’animal. 
À bien des égards, les travaux de Louis Boutan reflètent cet 
état d’esprit présent au début du XXe siècle (Thomas, 2008). 
C’est peu après 1905 que Louis Boutan centre ses études sur 
les capacités linguistiques et mentales des primates, dont 
l’une d’elles retient plus particulièrement l’attention de ces 
contemporains. Louis Boutan mène des observations com-
portementales pendant plusieurs mois sur Pépée, une femelle 
gibbon qu’il a capturée en Indochine durant l’un de ces voyages 
exploratoires. Il s’interroge sur les secrets de l’acquisition du 
répertoire de vocalises de son animal captif. Pour lui et les 
savants s’inspirant de ce courant de pensée, les ébauches de 
vocalises apprises chez le singe se rapprochent de celles émises 
par l’enfant durant ses premières années de vie. À ce titre, 
l’esprit de l’enfant peut comme celui de l’animal devenir un 
objet d’investigation. 
Un siècle après les observations de Louis Boutan, les 
techniques de recueil de comportement se sont largement 
sophistiquées. En 2012, il est ainsi par exemple possible de 
tester les connaissances orthographiques de petits groupes 
de babouins placés en semi-liberté dans de grands enclos 
(Grainger et al. 2012). À l’aide de ces méthodes, on a cherché 
à comprendre ce qui, chez l’Homme, permet de distinguer un 
mot (par exemple « table ») d’un non-mot (par exemple « tbult 
») Pour les psycholinguistes, cette question est d’importance 
capitale, car la plupart des modèles linguistiques considèrent 
que la connaissance du son d’un mot est un préalable à l’ap-
prentissage de sa représentation graphique, l’écrit arrivant 
toujours en dernier dans le développement. Dans cette étude, 
les chercheurs ont donc appris à un petit groupe de babouins à 
reconnaître des mots présentés parmi 8.000 non-mots : certains 
babouins retiennent jusqu’à 307 mots. L’explication réside pro-
bablement dans la fréquence de certains assemblages de lettres 
composant les mots d’une langue. Par exemple, le mot « table » 
est composé de quatre bigrammes : « ta » « ab » « bl » « le ». 
Ces bigrammes sont plus fréquents dans les mots que dans les 
non-mots. Lors de leur apprentissage, les singes perçoivent 
peut-être, comme l’Homme, cette subtilité de l’orthographe.
CONCLUSION
Grâce aux développements de nouvelles techniques et métho-
dologies expérimentales, les neuroscientifiques ont désormais 
accès aux substrats physiologiques des facultés cognitives des 
primates les plus intimes et les plus complexes. Comme le 
montrent les études éthologiques et neuroscientifiques sur 
l’intelligence, le langage ou la résolution de tâches complexes, 
les recherches sur les primates non-humains contribuent depuis 
des décennies à reconstituer la phylogenèse qui a conduit à 
l’émergence et l’expression de ces fonctions. Quant à savoir 
si une phénoménologie commune de ces facultés de raisonne-
ment chez l’Homme et le primate non-humain peut avoir des 
impacts directs sur l’utilisation même de ce modèle animal, 
cette question fait l’objet des plus vifs débats. 
Malgré ces questions et les encadrements éthiques bien néces-
saires aux études chez le primate non-humain, l’Homme reste 
fasciné par les questions du déterminisme de ces actes raisonnés 
et il est peut-être illusoire d’en approcher la compréhension 
sans appréhender la nature et le fonctionnement d’un modèle 
qui l’a biologiquement précédé. Avec les couplages méthodolo-
giques d’imagerie, l’électrophysiologie et d’anatomie comparée, 
les prochaines années s’annoncent donc passionnantes pour la 
compréhension des grandes fonctions cognitives des primates. 
DOI : 10.4267/2042/57930
212
Bull. Acad. Vét. France — 2015 - Tome 168 - N°3  http://www.academie-veterinaire-defrance.org/
 COMMUNICATION
BIBLIOGRAPHIE 
•  Balaram P, Young NA, Kaas JH. Histological 
features of layers and sublayers in cortical 
visual areas V1 and V2 of chimpanzees, maca-
que monkeys, and humans. Eye Brain 2014; 
6 (Suppl 1):5-18.
•  Berger, H.. Uber das Elektrenkephalogramm 
des Menschen (On the human elec- 
troencephalogram). Archiv f. Psychiatrie u. 
Nervenkrankheiten 1929; 87:527–70.
•  Ethier C, Oby ER, Bauman MJ, Miller LE. 
Restoration of grasp following paralysis 
through brain-controlled stimulation of mus-
cles. Nature 2012; 485:368–71.
•  Freiwald WA, Tsao DY, Livingstone MS. A 
face feature space in the macaque temporal 
lobe. Nature Neuroscience 2009; 12: 1187-96.
•  Grainger J, Dufau S, Montant M, Ziegler JC, 
Fagot J. Orthographic processing in baboons. 
Science 2012; 336: 245-48.
•  Harlow HF & Zimmermann RR. Affectional 
Responses in the Infant Monkey, Science 
1959; 130: 421-32.
•  Hubel DH & Wiesel TN. Ferrier lecture. 
Functional architecture of macaque monkey 
visual cortex. Proc R Soc Lond B Biol Sci. 
1977; 198: 1-59.
•  Imbert M. Étude du cortex cérébral des pri-
mates: comparaison des aires visuelles chez 
le macaque et chez l’homme. Primatologie 
1999; 2: 1-28.
•  Gould J, Chalupa L, Lindsley D. Modifications 
of pulvinar and geniculo-cortical evoked 
potentials during visual discrimination lear-
ning in monkeys Electroencephalography and 
Clinical Neurophysiology 1974; 36: 639-49. 
•  Kambhampati S & Eggleton P. Termites, 
evolution, sociality, symbioses, ecology. Abe 
T, Bignell D, Higashi M. editors. Dortdrecht: 
Kluwer Academic Publisher. 2000.
•  Kiani R, Esteky H, Mirpour K, and Tanaka K. 
Object category structure in response patterns 
of neuronal population in monkey inferior 
temporal cortex. J Neurophysiol. 2007; 97: 
4296-309.
•  Kriegeskorte N, Mur M, Ruff DA, Kiani R, 
Bodurka J, Esteky H et al.. Matching categori-
cal object representations in inferior temporal 
cortex of man and monkey. Neuron 2008: 
60(6):1126-41.
•  Laubach M, Wessberg J, Nicolelis MA. 
Cortical ensemble activity increasingly pre-
dicts behaviour outcomes during learning of a 
motor task. Nature 2000; 405(6786):567-71.
•  Pepperberg IM. The Alex Studies. Cognitive 
and Communicative Abilities of Grey Parrots. 
Cambridge Mass.: Harvard University Press. 2000.
•  Pouget P. Attempt to record electrical cerebral 
activity. Brain Res Bull. 2008; 77(5):323-6. 
•  Reinhart RM, Heitz RP, Purcell BA, Weigand 
PK, Schall JD, Woodman GF. Homologous 
Mechanisms of Visuospatial Working 
Memory Maintenance in Macaque and 
Human: Properties and Sources. Journal of 
Neuroscience 2012; 32(22): 7711-22.
•  Seidenberg MS & Pettito LA. Signing beha-
vior in apes: A critical review. Cognition 
1979;  7: 177-215. 
•  Thomas M. Histoire de la psychologie ani-
male : la question de l’intelligence animale 
en France et aux États-Unis au début du XXe 
siècle. L’Homme et la société, 2008; p 346.
•  Turner DA, Patil PG, Nicolelis MAL. 
Conceptual and Technical Approaches to 
Human Neural Ensemble Recordings. In 
Chapter 12; Methods for Neural Ensemble 
Recordings. Nicolelis MAL, editor, 2nd edi-
tion. Boca Raton (FL): CRC Press; 2008.
•  Wager TD & Yarkon T. Establishing homo-
logy between monkey and human brains. 
Nature Methods 2012; 9, 237–9.
•  Wessberg J, Stambaugh CR, Kralik JD, Beck 
PD, Laubach M, Chapin JK et al. Real-time 
prediction of hand trajectory by ensembles 
of cortical neurons in primates. Nature 2000; 
408(6810):361-5.
•  Whittingstall K1 & Logothetis NK. 
Frequency-band coupling in surface EEG 
reflects spiking activity in monkey visual 
cortex. Neuron 2009; 64(2):281-9.
DOI : 10.4267/2042/57930
213
